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Мирмекофауна (Нутепорќега, Еогтісібае) асканийской типчаково-ковыльной степи: совместная 
встречаемость видов и отношение к факторам среды. Хоменко В. Н. — В целинной типчаково- 
ковыльной степи “Аскания-Нова” обнаружено 24 вида муравьев. Анализ положения муравьев в 
пространстве, образованном экологическими характеристиками среды обитания, места в тро- 
фической сети и размерности видов, а также сопоставление их взаимовстрсчасмости позволяют 
выявить тенденции их биосоциальных взаимоотношений. 
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Апе Еаџпа (Нутепорѓега, Еогтісібае) іп (ће "Аѕсапіа-М№ъоуа" М№аќиге Ѕ(ерре: Јоіпі Оссигепсе оГ Ѕре- 
сіеѕ апі Кејаќіоп (о Еасќогѕ оѓ Епуігоптепі. КпотепКо У. М. — 24 апі ѕресісѕ аге Ёоџпаӣ іп (ће паїиге 
ѕіерре оѓ "Аѕсапіа- Моха". Тһе апа|у$1$ оѓ (ће апіѕ роѕійоп іп {ће ѕрасе сгеаііпр гот {ће есо]орйса! 
һаБиаѓ;сопаііопѕ, Ше рјасе іп ігорћһіс сһаіп апа (һе ѕресіеѕ Бойу аітепѕіоп, апа а]ѕо Ше сотрагі- 
ѕоп ОЁ ше јоіп оссигепсе аом (о діѕсохег (гепаѕ оЁ 1ћеіг Ыозос!а! іпісггсја(іогѕ. 


Кеу могӣѕ: апіѕ, ЕҒогтісійас, ссоіоріса! ягисшге, "Азсата-Моуа" Віоѕрћеге Маиге Везегуе. 


Введение 


Исследуемая группа перспончатокрылых — одна из важнейших составных частей степных 
биогеоценозов, включающая представителей различных трофических групп: хищники, карпофаги, 
зоонекрофаги, миксофаги. социальные паразиты. Одно лишь богатство дисты муравьев ужс позво- 
ляет судить о разнообразии экологических ниш, которые могут занимать эти насекомые в экосисте- 
мах. Также они могут доминировать и по численности. Так, в заповедной степи "Аскания-Нова" 
муравьи достигают 45% численности всей мезофауны в учетных биоценометрических пробах (Хо- 
менко и др., 1988). 

До настоящих исследований в литературе известны отдельные фаунистические сводки 
В. Караваева (1928) и К. В. Арнольди (1968), заметки С. И. Медведева (1959), где в целом имеются 
указания на 16 видов муравьев из степи "Аскания-Нова". Инвентаризация фауны целинной степи 
"Аскания-Нова" в 1981-1985 гг. позволила расширить число видов до 24 и опубликовать предвари- 
тельные сведения по встречаемости видов (Хоменко, Радченко, 1986). По материалам работы по 
самкам и самцам был описан новый вид социально-паразитического муравья 5!опвуовпаних 
сһеіуеғиѕ А. Каа. (Радченко, 1985а), обнаруженный в гнездах Тегатомит саезрйит 1. 

Любой экологический подход включает в себя анализ экологических характеристик модельных 
видов и сообществ. Традиционный подход в анализе мирмекофауны конкретной экосистемы, а 
именно исследование биотопического распределения видов, строения их гнезд, принципов исполь- 
зования кормового участка нс всегда позволяет раскрыть все многообразие межвидовых связей жи- 
вотных, особенно если они непрямые. Следовательно, требуется поиск новых подходов в исследова- 
ниях, причем часто на основании уже известных данных. 

Исторически сложилось, что выделение жизненных форм муравьев как раз начиналось с учета 
их экологических характеристик (Арнольди, 1937, 1968), а именно: пищевой специализации вида, 
ярусного распределения, отношения к теплу, влажности, освсшенности. Такой подход является ак- 
туальным и в настоящее время, так как дает возможность оценить, хотя бы приближенно, экологи- 
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ческое состояние мирмекофауны исследуемых территорий и косвенно определить тенденции изме- 
нения самой окружающей среды. 

Дальнейшее развитие идеи анализа экологической структуры мирмекофауны можно найти в 
работах Г. М. Длусского (1975, 1981). Им было предложено выделять трофико-размерные группы 
муравьев и показаны пути разграничения экологических ниш этих насекомых в условиях пустынь, 
при почти полном отсутствии ярусности в биотопах. Представляют интерес также работы по 
пространственно-временному разграничению видов с учетом их доминантности в 
мирмекокомплексах степей (Стебаев, Резникова, 1974; Резникова, 1983). Здесь было отмечено, что 
для степных ассоциаций характерно широкое перекрывание экологических ниш разных видов и, в 
частности, было показано, что те территории, где встреча с другим видом наиболее вероятна, мура- 
вьи посещают в разное время суток. 

Цель настоящей работы — посредством анализа совместной встречаемости и отношения видов 
к факторам среды рассмотреть многовидовую ассоциацию муравьев на примере асканийской типча- 
ково-ковыльной степи. 


Материал и методы 


Настоящие исследования проводились в 1983—1986 гг. (с апреля по октябрь) в целинной степи 
биосферного заповедника "Аскания-Нова". При помощи биоценометра площадью 0,25 м? учитыва- 
лись все ярусы напочвенного и почвенного (до глубины 25 см) распределения муравьев в типчако- 
вых и ковыльных формациях степи, а также на территории колоний общественной полевки. Биоце- 
нометрические пробы брались случайно на участках типчаково-ковыльной степи через каждые 5—8 
м. Взято 417 биоценометрических проб, из которых в 304 (72,90%) зарегистрированы муравьи. Про- 
бы отбирались с 7 до 12 ч по солнечному времени. Данная методика позволила выявить видовой 
состав и встречаемость этих насекомых. В список видов включены также 3 вида, обнаруженные в 
степи в результате маршрутного сбора: Ро/уетвиу ғгијеѕсепѕ [аїг., Гази; итбгатиу Му|!., Зтопвуовпайиз 
геѕіасеиѕ ЅсһепскК. 

Объединение видов в группы и расчет их оригинальности по экологическим признакам 
производили, используя таксономический анализ Е. С. Смирнова (1969) и кластерный анализ 
(ОРСМА). Для выяснения тесноты связи встречаемости в пробах 2 конкретных видов использовался 
тетрахорических показатель связи (Лакин, 1980). Разбивку видов по классам встречаемости произво- 
дили путем расчета процентного соотношения суммы встреч каждого вида в пробах от наиболее 
часто встречаемого вида — Таріпота еггайсит МУ|. (157 встреч или 100% встречаемости) и использо- 
вания логарифмической шкалы доминантности видов: доминанты (40—100% встречаемости), субдо- 
минанты (12,5—39,9%), обычные (4—12,4%), редкие (1,3—3,9%), сдиничные (менее 1,3%). В даль- 
нейшем пой термином доминанты подразумеваются только доминанты по встречасмости. В статье 
использована экологическая терминология К. В. Арнольди (1968). 


Результаты 


Многовидовая ассоциация. Структура многовидовых ассоциаций му- 
равьев в значительной мере определяется меж- и внутривидовыми взаимоотно- 
шениями между самими муравьями. Благодаря различным адаптациям к пита- 
нию, температурному режиму, влажности, освещенности, засоленности грунта и 
пр. складываются устойчивые многовидовые ассоциации муравьев. Этот коплекс 
в типчаково-ковыльной степи составляют 24 вида. Главным отличием многови- 
довой ассоциации муравьев асканийской степи от других степных территорий 
Северного Причерноморья является отсутствие здесь видов, имеющих охраняе- 
мые территории. Это сближает его с мирмекокомплексом песчаной степи 
(Черноморский биосферный заповедник) и роднит с мирмекокомплексами пус- 
тынь (Длусский, 1981; Радченко, 19856). 

Основу многовидовой ассоциации муравьев составляют степные теплолю- 
бивые, гемиксерофильные, фотофильные эпигеобионты (герпетобионты). До- 
минантами по встречаемости в степи являются лишь 4 вида (по убыванию): 
Тартота еттайсит МУ., Сатропоіиѕ аейтору Гайг., Теіғатоғіит саезрйит Г. и 
Муғтіса аерапаа Кит. В состав мирмекофауны входят также несколько видов, 
характеризующихся различными формами социального паразитизма, из родов 
Зопвуювпатиз (3 вида), Гази5 (2 вида), Ро/уегриѕ (1 вид), а также | клептобионт 
( Ріріоғћоріғит јивах 1 аїг.). 

Расчет таксономического анализа Смирнова по 6 экологическим признакам 
(таблица 1) и последующее объединение в кластеры позволили выявить группы 
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Таблица 1. Видовой состав и экологическая структура мирмекомплекса асканийской целинной степи 


Та ]е 1. Тһе ѕресійс сотроѕіќіоп апі (һе есоЇоріса! ѕігисёџге оГ апі аѕѕосіайоп іп е "Азсата-Моуа" 
угри ѕќерре 


№ В Экологические признаки Встре- Ориги- 
0 иды 


Группа А, вт. ч. 


АІ 
| Таріпота етгайсит МУ. эпг нэф < мкт фил ср 5 0,38 
5 Т. атђівиит Ет. эпг нэф гкс мкт фил ср 4 0,38 
10 Ріаріоіеріѕ гаиғісиѕ Ѕаті.* эпг нэф гкс мкт фил м 3 0,57 
А2 
8 Газѕіиѕ аііепиѕ Рог эпг нэф гкс ммкт фил ср 4 0,57 
17 І. АуђБгідиѕ Ет. эпг  нэф ммкт фоб ср 1 1,05 
23 1. итђгаіиѕ МУ. эпг  нэф ммкт фоб ср 1 1,05 
АЗ 
3 Теіғатоғіит саезрйит (Г. эпг мф гкс ммкт фил ср 5 0,64 
22 51ғопруіовпаїіћиз іеѕіасеиѕ Ѕсһ. эпг мф гкс ммкт фоб ср 1 0,74 
15 Теіғатогіит јоте Еоге! эпг мф гкс мкт фил ср 2 0,44 
18 5топяуовпайиз сйгіѕіорћі Ет. эпг мф < мкт фоб ср 1 0,55 
20 5. слеііјеғиѕ А. Каа. эпг мф < мкт фоб ср 1 0,55 
Группа Б, вт. ч 
БІ 
6 Ріріоғћоріғит Јивах Гат. гб зф гкс мкт фоб м 4 1,72 
Б2 
7 Герюшйогах Кпіроуйѕсћі Каг.* сб зф гкс мкт фил м 4 0,80 
16 Г. уоівепѕіѕ Кит." * сб зф гкс мкт фил м 3 0,80 
4 Мугтгса аерапеа Ќи25. сб эф гкс мкт фил кр 5 0,65 
21 М. яапвеапа Кит. сб зф гкс мкт фил кр 1 1,69 
БЗ 
Сатропоіиѕ аегћіорѕ Га\г. хб знф гкс мкт фил кр 5 0,99 
19 С. рісеиѕ І еасһ. хб зиф гк мкт фил кр 2 0,99 
24 Роіуетиѕ гијеѕсепѕ айг. эпг знф гкс мкт фоб кр 1 0,58 
9 Меѕѕәг ғијіагзіѕ Е. эпг кф гк мкт фил кр 3 1,28 
Группа В, вт. ч. 
|| Роғпіса рЇаиса Ви?5. эпг знф мгкс мзт фил кр 4 1,34 
12 Ролпеға соағсіа!а [аїг.(?) сб эф мез мзт фоб ср 4 ‚26 
Группа Г, вт. ч. 
13 Сагавіурһіѕ аепеѕсепѕ Му|. эпг нзф кс кст гел кр 2 2,45 
14 Рғојотіса еріпоіаііѕ Ки2.-Ор. эпг знф кс кст фил кр 3 1,51 


Примечание: виды пронумерованы по мере убывания их встречаемости в пробах; * — вид 
для данной территории указывается впервые; Я — по ярусу: гб — геобионт, эпг — эпигеобионт, 
сб — стратобионт, хб — хортобионт; П — по питанию: зф — зоофаги, кф — карпофаги, мф — мик- 
софаги, знф — зоонекрофаги, нэф — некрозоофаги; В — по отношению к влажности: кс — 
ксерофил, гкс — гемиксерофил, мгкс — мезогемиксерофил, мез — мезофил, гал — мезо-галофил; 
Т — к температуре: мзт ~ мезотерм, ммкт — мезомакротерм, мкт — макротерм, кст — ксеротерм; 
Ф — к освещенности: фоб — фотофоб, фил — фотофил, гел — гелиофил; Р — по размеру: м — мел- 
кий, ср — средний, кр — крупный; встречаемость: 5 — доминанты, 4 — субдоминанты, 3 — обыч- 
ные, 2 — редкие, | — единичные. 


видов муравьев со сходными экологическими харатеристиками (рис. 1). Таких 
групп выделено 4, в рамках которых отмечено до 3 подгрупп: 

А) Группа включает 11 видов. Это муравьи в основном среднеразмерные 
(кроме мелкого Р. /аиғісиѕ), обычные на поверхности, обитатели открытых 
ландшафтов. В свою очередь эта группа подразделяется на 3 подгруппы. Первые 
(А1) — это обитатели сухих степей, средиземноморских семиаридных и аридных 
местообитаний. Высокой частотой встречаемости отличались виды рода 
Таріпота. Вторую (А2) подгруппу составили виды, переходные к настоящим те- 
плолюбивым, населяющие лесостепь, понижения и увлажненные участки степи, 
обычные и на плакоре. Сюда вошли политопный [. айепи5 и его временные со- 
циальные паразиты из одноименного рода. Третью (АЗ) подгруппу представляли 
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Рис. 1. Дендрограмма сходства муравьев, объсдиненных по экологическим признакам (по результатам 
таксономического анализа Смирнова): нумерация видов как в таблице 1. 


Вр. 1. Оепдговгат оѓ апі зипЙату мһісћ согтбіпеа оп есоіоріоса! сһагастегѕ (оп гези$ оЁ Ѕтігпоуѕ (ахо- 
потіс апа!уѕіѕ): питбег оѓ ѕресіеѕ аз іп (абе 1. 


виды рода Теѓғатоғніит и их социальные паразиты из рода 5/ғопруіориа!гћиѕ. Ха- 
рактерной чертой этой подгруппы является смешанное питание (миксофагия) 
как семенами растений, так и животной пищей. В третьей подгруппе наиболь- 
шей частотой встречаемости в асканийской степи выделялся Т. саезрИит. 

Б) Группа насчитывает 9 видов, объединенных в 3 подгрупы. В первую (БІ) 
и вторую (Б2) подгруппы входят теплолюбивые обитатели подстилки и почвы, 
основным источником питания которых является хищничество. Существенно 
высокой частотой встречаемости в этих подгруппах отличался крупноразмерный 
М. дерапаа. Несколько особо здесь стоит Д. јивах — политопный геобионт, са- 
мый мелкий из всех видов, строящий свои гнезда, как правило, в стенках гнезд 
других муравьев. Основу третьей (Б3) подгруппы составляют виды — зоонекро- 
фаги, которые отдают предпочтение хищничеству, а затем сбору трупов живот- 
ных. Это крупные гемиксерофильные, макротермные виды; теплолюбивые виды 
открытых ландшафтов. Сюда также вошел единственный степной карпофаг М. 
ғиўағѕіѕ и луговой муравей-"рабовладелец" Р. тијеѕсепѕ, который содержит в ка- 
честве "рабов" Ё р/аиса. Среди этой подгруппы степной С. аегліорѕ составляет 
фон в асканийской степи. 

В) Группа представлена лишь 2 видами. Она включает луго-лесных мезо- 
термов, часто встречающихся в умеренном поясе Палеарктики, преимуществен- 
но в лесных и горных районах, обитателей широко-мелколиственных лесов. 

Г) В группе также 2 вида, которые являются особо теплолюбивыми степ- 
ными ксерофилами, и населяют наиболее сухие местообитания. 

Наиболее оригинальными по экологическим показателям были ксерофиль- 
ный С. аепеѕсепѕ и мезофильный Р. соағсіа!а. Оба вида не являются характерны- 
ми обитателями плакорной степи. С. аепеѕсепѕ предпочитает разреженные, ли- 
шенные густой растительности, хорошо прогреваемые участки степи (изредка 
попадается на колониях общественной полевки). Р. соагсїаѓа (?) — лесной вид, 
является чуть ли не фоновым по встречаемости видом в степи, что свидетельст- 
вует либо о существенной мезофитизации степи, либо о необходимости таксо- 
номической ревизии этого рода и вида в частности (Радченко, личное сообще- 
ние). 

Совместная встречаемость. Пространственная разобщенность видов 
муравьев наряду с временной играет большую роль в их совместном существо- 
вании на одной территории. Анализ совместной встречаемости разных видов 
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муравьев в пробах показал 23 значимые связи между 19 видами из 21, обнару- 
женного в учетных пробах (рис. 2). 

Установлено, что на одну биоценометрическую пробу (0,25 м’) приходилось 
от 0 до 8 видов муравьев. Так, 7—8-видовые группы муравьев в пробах обнару- 
жены однажды, 6-видовые — в 5 пробах, 5-видовые — в 13, 4-видовые — в 18, 
3-видовые — в 50, 2-видовые — в 129 пробах. 

Анализ лишь 5—8-видовых групп в пробах (всего 20 проб) показал, что они 
включали в сумме 17 видов муравьев. Это свидетельствует о том, что указанные 
виды в типчаково-ковыльной степи тесно связаны и взаимодействуют друг с 
другом. В это число не вошли только редкие, единичные находки видов С. рісеиѕ 
(4 встречи), [. лурліаиѕ (2 встречи), а также 5. сйеШегих и М. ѕіапреапа (по 1 
встрече). 

Причем виды, экологически и таксономически близкие, имели, как прави- 
ло, отрицательные связи. Такие виды либо никогда не встречались совместно в 
пробах (виды родов /еріоійоғах, Зтопвуовпайиз), либо встречались крайне редко 
(1 встреча у видов родов Сатропоіиѕ и Таріпота). Однако значимые отрицатель- 
ные связи у таких видов обнаружены только между 7. еггайсит и Т. атђівиит. 
Исключение составила значимая положительная связь между [. аЙепиу и 
І. пурғійиѕ, причем последний обнаружен в гнезде первого. Дело в том, что 
[. пуб 4и; является временным социальным паразитом /. айепиу. Оплодотво- 
ренная самка Г. йуђгійиѕ, попадая в гнездо Ё. а/іепиѕ, убивает самку хозяина и 
занимает ее место. Затем она начинает откладывть яйца, из которых развивают- 
ся рабочие ее вида. Они совместно сосуществуют с рабочими Г. айепиѕ и со 
временем замещают последних. 

Значимая отрицательная связь отмечена также между видами: Т. еггайсит и 
С. аегһіорѕ, Т. еттайсит и Г. айепиѕ, С. аеііорѕ и Е. рІаиса. 

Граф-схема (рис. 2) показала довольно стройную картину связей встречае- 
мости видов мирмекофауны. Однако математически достоверная связь между 
Р. таиғісиѕ и 5. ситяюр биологически необоснованна, т. к. социальный паразит 
5. сћғіѕіорћі обнаружен лишь в гнездах Т. саезрйит. Это говорит о том факте, что 
без знания биологии видов статистика может привести к большим ошибкам. 
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Рис. 2. Граф-схема межвидовых связей (г) встречаемости муравьев асканийской целинной степи: 
цифрами обозначена относительная встречаемость видов; сплошными линиями — положительные, а 
прерывистыми — отрицательные связи; одна линия — связь при р<0,05, 2 — при р<0,01, 3 — при 
р<0,001. 
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сопеја(їопѕ; опе Ііпе — сопе[аіопѕ юг р<0,05, 2 іпеѕ — Юг р<0,01, 3 іпеѕ — Юг р<0,001. 
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По положительным связям можно выделить 3 группы видов, взаимосвязан- 
ных прямо или опосредованно друг с другом. В первую группу вошел лишь 
один С. аеЙюр5. Этот доминант по встречаемости имеет лишь отрицательные 
связи. Он не встречается в пробах с другим доминантом, таким как Т. еггайсит, 
и с таким же крупным зоонекрофагом, как А. в/аиса. Вторую группу составили 3 
вида: /. һуђғійиѕ, Г. айепи; и Е ваиса. Связь первых двух видов уже обсужда- 
лась. Связь [. айепи;—Е. рЇаиса — вполне возможна, т. к. эти разноразмерные 
виды сходны лишь по 2 из 6 экологическим признаков, т. е. их экологические 
ниши только частично перекрываются, и они могут сосуществовать друг с дру- 
гом. Третья группа была наибольшей — в нее вошли все остальные виды. 


Обсуждение 


Сопоставив экологические группы (А!—АЗ, Б1—Б3, В, Г) с граф-схемой со- 
вместной встречаемости видов, можно заметить, что виды, входящие в одну 
экологическую подгруппу, не встречаются друг с другом, за исключением соци- 
альных паразитов и их хозяев. Поскольку они занимают близкие экологические 
ниши, избежать острой конкуренции им помогает либо пространственное, либо 
временное разграничение. 

Виды-доминанты также имеют отрицательные связи совместной встречае- 
мости, по причине либо значительного перекрывания их экологических ниш, 
либо если ниши эти значительно разнятся. Значимые отрицательные связи от- 
мечены лишь среди разноразмерных доминантов, а также среди одноразмерных 
доминантов и субдоминантов. 

Виды, таксономически и экологически близкие, также имеют тенденцию 
избегать взаимных встреч, тем более если один из них доминант. В то же время 
виды, таксономически далекие, но экологически близкие, могут быть положи- 
тельно связаны друг с другом. 

Наибольшее количество значимых положительных связей обнаружено среди 
мелких (м) и средних (ср) видов (ср-ср=5, ср-м=4), а среди отдельных видов — 
у Ё. соағсїаіа и Р. іаигісиѕ (по 4 связи). 

Виды, имеющие значимые положительные и отрицательные связи по встре- 
чаемости (рис. 2), можно подразделить на: 1) экологически разные, имеющие 
1—2 (из 6) сходных экологических признака (7 положительных связей); 2) эко- 
логически неопределенные, включающие 3 сходных и 3 отличных экологиче- 
ских признака (7 положительных и 2 отрицательные связи); 3) экологически 
близкие, содержащие 4—5 сходных экологических признака (5 положительных и 
1 отрицательная связи); 4) экологически сходные по всем признакам виды (1 
отрицательная связь). Как видим, у экологически неопределенных и близких 
видов связи встречаемости нестабильны, т. к. могут принимать значения как 
положительные, так и отрицательные. Особенно это явление прослеживается 
среди видов, один из которых доминант. 

Таким образом, анализ положения муравьев в пространстве, образованном 
экологическими характеристиками среды обитания, места в трофической сети и 
размерности видов, а также сопоставление их совместной встречаемости позво- 
ляют судить о возможном взаимодействии между конкретными парами видов и 
выявлять тенденции их биосоциальных взаимоотношений. 
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